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The long-term data on structural characteristics of phytoplankton (1954–2014) and zooplankton 
(2004–2013), as well as chlorophyll content in the water and bottom sediments (2009–2014) in the 
Rybinsk Reservoir (Upper Volga, Russia) were analyzed. It was shown that the modern climate changes 
lead to transformation in the state and dynamics of biological communities that is characteristic of 
the trophicity increase. After the abnormally hot summer of 2010 a sharp rise in chlorophyll content 
in water with a predominance of values typical for eutrophic and highly eutrophic conditions was 
detected. Distribution of plant pigments in the bottom sediments was similar in different years, 
which shows the specific character of the sediment complex structure in the reservoir. In the 
seasonal dynamics of phytoplankton biomass and chlorophyll concentration the summer maximum 
caused by development of cyanobacteria began to dominate above the spring one. In the structure 
of phytoplankton the proportions of cyanobacteria and myxotrophic phytophagellates increased, the 
invasion of brackish-water diatoms was marked, and diminution of the cell size was noted. In seasonal 
dynamics of zooplankton biomass the second late peak was formed in August and it was particularly 
pronounced in the abnormally hot summer of 2010. In addition, there was a 1–2 week shift in timing 
of the beginning and ending in seasonal cycle of a number of zooplankton species relative to the 
1960–1970s. Appearance of a summer dissolved oxygen deficiency (up to 1–4 mg O2/L in the layer of 
1–7 m above the bottom) resulted in a local change in the vertical distribution of crustacean filtrators 
and decrease in their abundance up to three times.
Keywords: phytoplankton, chlorophyll, zooplankton, community structure and dynamics, climate 
changes, Rybinsk Reservoir, Upper Volga.
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Состояние и динамика биологических сообществ  
Рыбинского водохранилища  
в условиях изменения климата
Л.Г. Корнева, В.И. Лазарева, 
Н.М. Минеева, Л.Е. Сигарева, Е.А. Соколова, 
Н.А. Тимофеева, И.В. Митропольская, В.В. Соловьева
Институт биологии внутренних вод им. И.Д. Папанина РАН 
Россия, 152742, Ярославская обл., пос. Борок
На основе анализа многолетних данных по структурным характеристикам фито- (1954–
2014 гг.) и зоопланктона (2004–2013 гг.), а также содержанию хлорофилла в воде и донных 
отложениях (2009–2014 гг.) Рыбинского водохранилища (Верхняя Волга, Россия) показано, что 
современные климатические изменения приводят к трансформации состояния и динамики 
биологических сообществ водохранилища, характерной при увеличении трофии пресноводных 
экосистем. После аномально жаркого лета 2010 г. выявлен резкий подъем концентрации 
хлорофилла в воде с преобладанием величин, характерных для эвтрофных и высокоэвтрофных 
вод. Распределение растительных пигментов в донных отложениях в разные годы было 
сходным и отражало характерную для водохранилища специфику структуры грунтового 
комплекса. В сезонной динамике биомассы фитопланктона и концентрации хлорофилла летний 
максимум, обусловленный развитием цианобактерий, стал доминировать над весенним. 
В структуре фитопланктона увеличились пропорции цианобактерий и миксотрофных 
фитофлагеллят, отмечены инвазии солоновато-водных диатомовых и уменьшение размеров 
клеток. В сезонной динамике биомассы зоопланктона сформировался второй позднелетний 
(август) пик, максимально проявившийся в аномально жаркое лето 2010 г. Кроме того, 
наблюдалось смещение на одну–две недели сроков начала и окончания сезонного цикла ряда 
видов зоопланктона относительно 1960–1970-х гг. Появление летнего дефицита растворенного 
кислорода (О2 1–4 мг/л в слое 1–7 м над дном) привело к локальному изменению вертикального 
распределения ракообразных-фильтраторов и снижению их обилия до трех раз.
Ключевые слова: фитопланктон, хлорофилл, зоопланктон, структура и динамика сообществ, 
изменение климата, Рыбинское водохранилище, Верхняя Волга.
Введение
Глобальное потепление климата стало 
главной экологической проблемой в послед-
ние десятилетия (Magnuson et al., 2000). Под 
пристальным вниманием находится связь 
климатических изменений с внутриводо-
– 3 –
Ludmila G. Korneva, Valentina I. Lazareva… The State and Dynamics of Biological Communities in the Rybinsk…
емными (в том числе биологическими) про-
цессами (Нестеров, 2013; Adrian et al., 2009). 
Основные последствия современной транс-
формации климата в водоемах европейской 
части РФ проявляются в повышении темпе-
ратуры воды и увеличении количества осад-
ков над водосборной площадью бассейнов с 
середины 1970-х гг. ХХ в., что согласуется с 
динамикой индексов Cеверо-Атлантического 
колебания (NAO – North Atlantic Oscillation) 
(Второй оценочный…, 2014). Это привело к 
увеличению стока Волги, подъему уровня 
Каспия и увеличению температуры воды в 
различных водохранилищах (Корнева, 2015). 
В Рыбинском водохранилище помимо много-
летнего увеличения температуры воды на-
блюдается повышение минерализации (За-
коннова, Литвинов, 2009; Литвинов и др., 
2014) и содержания органического вещества, 
аллохтонная часть которого тесно связана 
с объемом водного стока (Степанова, 2015). 
Цветность воды увеличилась в 1,5 раза с 38±2 
в 1960−1970-х гг. до 56±3 град. Pt-Co в совре-
менный период (Лазарева, Соколова, 2013).
К важнейшим показателям состояния 
водных экосистем относится содержание кис-
лорода в воде, которое сопряжено с темпера-
турным режимом и определяет условия суще-
ствования гидробионтов.
До сих пор влияние климатических фак-
торов рассматривали лишь для отдельных 
биотических параметров экосистемы Рыбин-
ского водохранилища. Поэтому крайне важ-
но обобщить уже имеющиеся современные 
данные для представления ответной реакции 
комплекса биотических показателей на изме-
нение климата.
Цель работы – выявить изменения в 
структуре и динамике основных биотических 
параметров (фито- и зоопланктон, содержа-
ние хлорофилла в воде и донных отложени-
ях), а также тенденции в динамике летнего 
кислородного режима экосистемы Рыбинско-
го водохранилища при современном уровне 
потепления климата.
Материалы и методы
Рыбинское водохранилище – третье в ка-
скаде волжских водохранилищ после Ивань-
ковского и Угличского, расположено в подзоне 
южной тайги (58°00'–59°05' с.ш., 37°28'–39°00' 
в.д.) и относится к крупным, относительно 
мелководным водоемам замедленного водо-
обмена (площадь зеркала 4500 км2, средняя 
глубина 5,6 м, средний коэффициент условно-
го водообмена 1,9 год-1) (Экологические про-
блемы…, 2001). Акваторию водохранилища 
подразделяют на четыре плеса, водные массы 
которых различаются по гидрофизическим и 
гидрохимическим показателям (Рыбинское 
водохранилище…, 1972). Три плеса располо-
жены вдоль затопленного русла основных 
притоков – рек Волга, Молога и Шексна. Реч-
ные воды постепенно трансформируются в 
водную массу собственно водохранилища, 
занимающую его обширную озеровидную 
центральную часть – Главный плес.
Содержание хлорофилла а в планктоне и 
донных отложениях оценивали на шести стан-
дартных станциях, расположенных в Главном 
и Волжском плесах, в мае–октябре 2009–
2014 гг. Концентрацию хлорофилла в толще 
воды определяли флуоресцентным методом 
на стационарном флуориметре ПФЛ-3004, 
изготовленном в Красноярском госуниверси-
тете. Модификация метода основана на спец-
ифике светособирающих пигмент-белковых 
комплексов зеленых, диатомовых водорос-
лей и цианобактерий. Суммарное количество 
хлорофилла оценивается по его содержанию 
у водорослей трех названных отделов (Гольд 
и др., 1986; Гаевский и др., 1993). Пробы от-
бирали метровым батометром Элгморка из 
трех слоев: 0–2 м (фотическая зона), 2–6 м (до 
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средней глубины водохранилища) и 6 м – дно. 
В работе рассмотрены средние для станций 
концентрации хлорофилла, которые получе-
ны простым осреднением величин, измерен-
ных в каждом слое. Параллельно из верхнего 
(0–2,5 см) слоя седиментов отбирали пробы 
донных отложений. Растительные пигменты 
в них определяли спектрофотометрическим 
методом в общем ацетоновом экстракте. Хло-
рофилл а и феопигменты рассчитывали по 
формулам Лоренцена (Lorenzen, 1967) с неко-
торыми модификациями (Сигарева, 2012).
Для анализа структурных характеристик 
фитопланктона использовали материалы 
многолетних наблюдений на шести стандарт-
ных станциях с 1954 по 2014 г. и расширен-
ной сетке станций (15–25 станций) с 1995 по 
2010 г. Отбор проб осуществляли из столба 
воды 0 м – дно, концентрирование – методом 
прямой фильтрации при слабом давлении по-
очередно через мембранные фильтры диаме-
тром пор 3–5 мкм и 1,2–1,5 мкм, фиксацию – 
раствором Люголя с добавлением формалина, 
ледяной уксусной и хромовой кислот (Мето-
дика…, 1975). Учет численности водорослей 
проводили в счетной камере «Учинская-2» 
объемом 0,01 или 0,02 мл. Биомассу определя-
ли счетно-весовым методом (Корнева, 2015).
Для анализа зоопланктона использовали 
регулярные сборы (2004–2013 гг.) на шести 
стандартных станциях, а для оценки его про-
странственного распределения привлекали 
материалы летних (1–5 раз за сезон) маршрут-
ных съемок в те же годы по всей акватории во-
доема (15–25 станций). В первом случае пробы 
отбирали большим (10 л) планктобатометром 
системы Дьяченко-Кожевникова послойно с 
интервалом 2 м с последующим объединени-
ем сборов в одну пробу. Во втором – малой се-
тью Джеди с диаметром входного отверстия 
12 см и ситом с диагональю ячеи 105–115 мкм 
тотально от дна до поверхности. Вертикаль-
ное распределение зоопланктона исследовали 
локально на 3–5 станциях в 2013 и 2016 гг., 
пробы отбирали планктобатометром (10 л) с 
2–3 горизонтов. Сборы фиксировали 4%-ным 
формалином и просматривали в лаборатории 
в камере Богорова под микроскопами МБС-10 
и StereoDiscovery-V12, схема камеральной об-
работки принята по (Лазарева, 2010).
Прозрачность воды измеряли по белому 
диску Секки, вертикальные профили темпе-
ратуры и кислорода с шагом 1 м определяли 
с помощью ручного зонда YSI-85 (YSI Inc. 
USA).
Значимость факторов среды для харак-
теристик планктона оценивали с помощью 
регрессионного анализа (методом пошаговой 
регрессии) по критерию Фишера (F) и част-
ному коэффициенту детерминации (R2). Для 
оценки трофического статуса экосистемы по 
зоопланктону рассчитывали коэффициент 
трофии Е Мяэметса (Мяэметс, 1980) и пока-
затель трофии Е/О (Hakkari, 1972) для набора 
видов, которые формировали не менее 5 % 
численности ракообразных или коловраток, 
а также учитывали встречаемость предста-
вителей рода Brachionus (%) (Андроникова, 
1996).
Результаты 
2004–2014 гг. относились к многово-
дной фазе гидрологического цикла, который 
характеризовался большим объемом прито-
ка речных вод (в среднем 34,41 км3 в год) и 
преимущественно высоким (среднее за май-
октябрь >101 м БС) уровнем наполнения во-
дохранилища (Законнова, Литвинов, 2016). 
Только в 2014 г. приток был аномально низ-
ким (17,4 км3 в год) с крайне низким летним 
уровнем водохранилища (<100,3 м БС).
К 2015 г. в водохранилище зарегистриро-
вано значимое повышение температуры (Т) 
воды в поверхностном горизонте летом (0,9 °С 
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в июле–августе) и осенью (0,7 °С в октябре) по 
сравнению с нормой (1947–1975 гг.). Средняя 
скорость ее увеличения для безледного перио-
да составила 0,76 °С/10 лет, а максимальная 
(июль) – 1 °С/10 лет (Законнова, Литвинов, 
2016). Продолжительность периода, свобод-
ного ото льда, возросла на 20 сут преимуще-
ственно за счет более поздних сроков начала 
ледостава (конец ноября). Во все годы с 2004 
по 2014 средняя за май–октябрь Т поверх-
ности воды (15,2±0,2 °С) превышала норму 
(14,2 °С) для периода 1976–2014 гг. (Законнова, 
Литвинов, 2016). В разные годы степень про-
грева водной толщи водохранилища была не 
одинакова. Наиболее теплыми (средняя Т по-
верхности воды за май–октябрь ≥16 °С) ока-
зались 2010, 2011 и 2013 гг., близкий к норме 
прогрев отмечен в 2008 г. (14,3±0,6 °С). Ано-
мально жарким летом 2010 г. максимальная Т 
поверхности воды (27,9 °С) на 7,6 °С превыша-
ла таковую в 2008 г.
Средняя прозрачность воды (1,2±0,07 м), 
которая служит показателем подводных све-
товых условий, была близка к наблюдавшейся 
до 1976 г. (до начала потепления) (1,4±0,04 м) 
(Романенко, 1985). Однако отмечено резкое 
снижение минимальной прозрачности летом 
в период массового развития планктона с 
1,0±0,02 в 2004-2009 гг. до 0,5±0,05 м в 2010-
2014 гг., что могло отрицательно влиять на 
фотосинтез водорослей.
До начала потепления в открытой части 
водохранилища недостаток растворенного О2 
летом обнаруживали крайне редко (Рыбин-
ское водохранилище…, 1972). Впервые тоталь-
ное ухудшение летнего кислородного режима 
зарегистрировано в аномально жаркое лето 
2010 г., когда Т воды у дна достигала 25 °С. В 
последующие пять лет процесс развивался по 
пути увеличения слоя воды с недостатком О2. 
Летом 2011–2015 гг. обнаруживали снижение 
О2<4 мг/л (<50 % насыщения) в слое 1–2 м над 
дном на >50 % точек отбора проб при прогре-
ве придонных вод до 18–19 °С. Наиболее мощ-
ный слой (1–7 м над дном) с О2 1–4 мг/л почти 
ежегодно в июле–августе регистрировали в 
озеровидной части водохранилища вдоль за-
топленного русла рек Волги, Мологи и Шек-
сны, обычно в течение ~2 нед., на отдельных 
участках – 1–3 мес.
Исследования фитопланктона Рыбин-
ского водохранилища на шести стандартных 
станциях с 1954 по 1981 г. показали, что его 
сезонная динамика характеризовалась тремя 
подъемами биомассы – весной, летом и осе-
нью – и обусловлена развитием диатомовых 
водорослей (рис. 1). В летний период к ним 
присоединялись цианобактерии. До 1977 г. в 
сезонной периодичности фитопланктона во-
дохранилища был хорошо выражен весенний 
максимум диатомей (Корнева, 2015). С 1977 г. 
летний пик начал достигать весеннего мак-
симума за счет интенсивного развития циа-
нобактерий и потом даже превышать его. 
После достоверного увеличения суммарной 
биомассы фитопланктона с 1954 по 1999 г. 
в последнее десятилетие она стала заметно 
снижаться. В 1954–1999 гг. ее среднее много-
летнее значение составляло 1,91±0,13 г/м3, а в 
2001– 2014 гг. – 1,36±0,23 г/м3. Среднее много-
летнее соотношение численности и биомассы 
(х10-3), как показателя размерности клеток, в 
1954–1981 гг. составляло 6,84±0,48, а в 2001–
2014 гг. – 9,07±0,46. В соотношении основных 
таксономических групп фитопланктона в по-
следние два десятилетия произошли суще-
ственные изменения: в биомассе значительно 
увеличилась доля цианобактерий и снизилась 
таковая диатомовых (табл. 1). Помимо этого, 
в структуре планктонного сообщества Ры-
бинского водохранилища наблюдалось уве-
личение пропорции миксотрофных фитофла-
геллят (Korneva, Solovyeva, 2017) и, прежде 
всего, криптофитовых водорослей (Корнева, 
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Рис. 1. Сезонная динамика биомассы фитопланктона Рыбинского водохранилища в разные годы: 1 – 
прочие; 2 – криптофитовые; 3 – зеленые; 4 – цианобактерии; 5 – диатомовые
Fig. 1. Seasonal dynamics of phytoplankton biomass in the Rybinsk Reservoir in different years: 1 – others; 2 – 
cryptophytes; 3 – greens; 4 – cyanobacteria; 5 – diatoms
Таблица 1. Изменение биомассы (г/м3) диатомовых водорослей и цианобактерий в Рыбинском 
водохранилище в 1954–2014 гг.
Table 1. Change in biomass (g/m3) of diatoms and cyanobacteria in the Rybinsk Reservoir during 1954–2014
Годы
Диатомовые Цианобактерии
Биомасса  % от общей Биомасса  % от общей
1954–1989 1,25±0,09 68 0,47±0,07 24
1996–2014 0,33±0,07 25 1,08±0,02 65
2015). Кроме того, обнаружено появление и 
распространение эвригалинных чужеродных 
видов диатомовых водорослей: Skeletonema 
subsalsum (Cleve-Euler) Bethge и Actinocyclus 
normanii (Gregory ex Greville) Hustedt.
По данным 1954–1981 гг. получена до-
стоверная отрицательная связь биомассы фи-
топланктона с уровнем и положительная ее 
связь с температурой воды (Корнева, 2015). 
В 1969–2010 гг. наиболее тесная корреляция 
с температурой воды (R = 0,81, F = 51) просле-
живалась у цианобактерий.
За период исследования 2009–2014 гг. 
суммарное содержание хлорофилла а (ΣХл) 
в воде водохранилища изменялось на три по-
рядка величин (табл. 2). Концентрации менее 
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1–3 мкг/л составили ~14 % общего числа на-
блюдений, от 10 до 30 мкг/л – 40–50 %, бо-
лее высокие величины – ~20 %. Преобладаю-
щие концентрации типичны для умеренно 
эвтрофных и эвтрофных водоемов. Макси-
мальные величины, отмеченные в эвфотной 
зоне, в 2010, 2011, 2013 и 2014 гг. превышали 
100 мкг/л. Такие высокие показатели в еди-
ничных случаях регистрировались в водохра-
нилище и раньше (Минеева, 2004).
В фонде ΣХл преобладал хлорофилл 
цианобактерий (ХлCyan) и диатомовых (ХлBac) 
водорослей (табл. 2), что согласуется с фак-
тическим таксономическим составом фито-
планктона водохранилища (Корнева, 2015). 
Минимальные концентрации ХлCyan и ХлBac 
были ниже 1 мкг/л. Максимум ХлBac в разные 
годы достигал 18,4–92,0 мкг/л, а преобладаю-
щие концентрации (85 % величин) ограни-
чены 10 мкг/л. Максимальные концентрации 
ХлCyan составили 25,1–135 мкг/л при прева-
лировании величины до 30 мкг/л (90 %). Со-
держание хлорофилла зеленых водорослей 
(ХлChl) в основном было ниже 1 мкг/л (Минее-
ва, 2016). Содержание ХлBac составляло высо-
кую долю ΣХл в период весенней (май–начало 
июня), а в 2014 г. – летней и осенней вспыш-
ки диатомей. Встречаемость таких ситуаций 
равнялась 20 %. В 62 % случаев, обычно в 
июле–сентябре, в период массового развития 
цианобактерий, фонд ΣХл формировался за 
счет ХлCyan, составлявшего более 80 % этого 
фонда. Однако с 2011 г. вклад ХлCyan стал за-
метным уже в начале вегетационного сезона 
(рис. 2). В 17 % случаев, как правило, в июне 
при сезонной смене сообществ, а в 2010 и 
2012 гг. осенью относительное содержание 
ХлBac и ХлCyan было одинаковым.
Анализ сезонной динамики показывает, 
что в 2009 г. общий фонд хлорофилла был 
низким, в июле–сентябре отмечен незначи-
тельный летний подъем ΣХл за счет подъема 
ХлCyan. В 2010 г. интенсивный рост концен-
трации ХлBac и ХлCyan начался в конце июня 
Таблица 2. Содержание хлорофилла в Рыбинском водохранилище в различные годы (над чертой пределы, 
под чертой средние со стандартной ошибкой; n – число наблюдений)
Table 2. Chlorophyll concentration in Rybinsk Reservoir in different years (above the line –limits, below the 
line – average values with standard error; n – number of observations)
Год n ΣХл, мкг/л
ХлCyan ХлBac ХлChl
мкг/л  % мкг/л  % мкг/л  %
2009 189 0,0–25,9 0,0–25,1 0,0–99,2 0,0–18,4 0,0–100 0,0–0,7 0,0–7,0
7,7±0,4 5,2±0,4 61,0±1,9 2,4±0,2 36,1±1,7 0,1±0,0 3,0±0,6
2010 172 0,1–73,3 0,0–32,2 0,0–93,8 0,0–66,9 5,7–99,7 0,0–3,8 0,0–36,1
10,5±1,0 4,6±0,5 45,4±2,1 5,8±0,8 52,7±2,1 0,1±0,0 2,4±0,3
2011 202 0,6–146 0,1–132 0,8–100 0,0–92,0 0,0–98,9 0,0–16,4 0,0–12,6
23,0±1,7 14,9±1,2 57,9±2,1 7,6±0,9 40,1±2,0 0,5±0,2 2,1±0,2
2012 203 0,9–69,4 0,4–63,8 8,5–96,7 0,3–31,5 3,2–89,9 0,0–1,0 0,0–15,5
17,6±0,8 11,0±0,7 59,5±1,4 6,5±0,4 39,6±1,4 0,1±0,0 0,9±0,1
2013 227 0,3–107 0,0–101 1,7–99,9 0,0–30,2 0,0–94,5 0,0–4,3 0,0–28,0
25,0±1,4 19,5±1,3 67,0±1,7 5,1±0,3 30,9±1,6 0,3±0,0 2,1±0,2
2014 125 0,8–136 0,1–135 0,9–99,7 0,2–46,2 0,2–97,3 0,0–3,2 0,0–8,0
19,7±1,8 12,1±1,7 57,0±2,6 7,4±0,8 41,6±2,6 0,2±0,0 1,5±0,1
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при увеличении температуры водной толщи. 
Однако при Т 25 °С и более в июле содержа-
ние ХлCyan не превышало уровня предыдуще-
го года, а в конце августа, когда температура 
воды вернулась к многолетней норме, макси-
мум ΣХл был обусловлен подъемом ХлBac. В 
2011 и 2012 гг. концентрации ΣХл существен-
но выросли по сравнению с двумя предше-
ствующими годами, весенний пик в основ-
ном формировался за счет ХлBac, летний – за 
счет ХлCyan. В 2013 г. содержание хлорофилла 
оставалось высоким и летний максимум зна-
чительно превысил весенний. В 2014 г. при 
чрезвычайно низком уровне водохранили-
ща в сентябре–октябре единственный раз за 
период наблюдения был зафиксирован мощ-
ный осенний максимум ΣХл, превосходив-
ший летний, при высоком содержании ХлBac 
(рис. 2).
Растительные пигменты в донных от-
ложениях глубоководных участков Рыбин-
ского водохранилища находятся преимуще-
ственно (~ 80 %) в деградированном виде. 
Главные факторы содержания осадочных 
пигментов – продуктивность фитопланкто-
на и условия формирования грунтового ком-
плекса (Сигарева, 2012; Sigareva et al., 2013; 
Sigareva, Timofeeva, 2011, 2014). Содержание 
пигментов в донных отложениях водохрани-
лища варьирует во времени и пространстве 
(коэффициент вариации Cv = 13–275 %). При 
этом изменчивость концентраций на стан-
циях (Cv = 30–125 %) выражена сильнее, 
чем по годам (Cv = 34–89 %). Для участков 
с интенсивной циркуляцией водных масс 
(ст. Наволок, Измайлово) характерны низкие 
суммарные концентрации хлорофилла и фе-
опигментов (Хл+Ф), значительная их вариа-
бельность и отсутствие четко выраженной 
сезонной и многолетней динамики (рис. 3). 
На участках илонакопления концентрации 
пигментов (Хл+Ф) достигают высоких зна-
чений: в Волжском плесе – 431, в Главном – 
493 мкг/г сухого осадка. Средняя за все годы 
концентрация Хл+Ф (240±14 мкг/г сухого 
осадка) максимальна на ст. Средний Двор, 
где преобладают торфогенные илы. Харак-
тер распределения пигментов по станциям 
Рис. 2. Сезонная динамика хлорофилла a в планктоне Рыбинского водохранилища в 2009–2014 гг.: 1 – 
ΣХл; 2 – ХлCyan; 3 – ХлBac; 4 – ХлChl (средние величины)
Fig. 2. Seasonal dynamics of chlorophyll a in plankton of the Rybinsk Reservoir in 2009-2014: 1 – ΣChl; 2 – 
ChlCyan; 3 – ChlBac; 4 – ChlChl (average values)
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повторяется из года в год, отражая своеобра-
зие биотопов (рис. 3).
Количество осадочных пигментов в зо-
нах илонакопления согласуется с концен-
трацией хлорофилла в воде. В исследуемые 
годы содержание хлорофилла в водной тол-
ще достоверно коррелирует с концентрацией 
осадочных пигментов (Хл+Ф, мкг/г сухого 
осадка) на участках илонакопления (r = 0,31–
0,53; P<0,05; n=51). Наиболее тесная связь 
(R2 = 0,57) установлена между среднегодовы-
ми для станций концентрациями хлорофилла 
в водном столбе (мг/м2) и содержанием Хл+Ф 
в верхнем слое отложений (мг/м2мм) (Сигаре-
ва и др., 2016).
Межгодовая динамика содержания оса-
дочных пигментов в зонах формирования 
илов, проанализированная по данным вер-
тикального распределения в кернах и в по-
верхностном слое отложений, различается 
на станциях, что свидетельствует о преиму-
щественном влиянии локальных условий на 
накопление и сохранение осевшей взвеси 
(Sigareva et al., 2013; Сигарева и др., 2016). Ди-
Рис. 3. Сезонная динамика концентрации растительных пигментов (хлорофилл а в сумме с феопигментами, 
мкг/г сухого осадка) в донных отложениях на постоянных станциях Рыбинского водохранилища в 
безледные периоды 2009–2014 гг. Станции: а – Коприно; б – Молога; в – Наволок; г – Измайлово; д – 
Средний Двор; е – Брейтово
Fig. 3. Seasonal dynamics of plant pigments concentration (chlorophyll a with pheopigments, µg/g dry sediment) 
in bottom sediments at permanent sampling sites of the Rybinsk Reservoir in ice-free periods of 2009–2014. 
Sites: а – Koprino; б – Mologa; в – Navolok; г – Izmailovo; д – Srednyi Dvor; е – Breytovo
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намика концентраций Хл+Ф за время суще-
ствования водохранилища (с 1941 по 2014 г.) 
характеризовалась периодическими подъе-
мами и спадами с тенденцией к увеличению 
их уровня. При этом в год с аномально жар-
ким летом (2010 г.) концентрации пигментов 
в донных отложениях, как и в планктоне, не 
достигали самых высоких значений (табл. 3). 
Заметное возрастание концентраций Хл+Ф 
произошло в 2011–2014 гг., которые характе-
ризовались повышенной температурой в пе-
риод открытой воды.
Среднее для водохранилища содержание 
растительных пигментов (Хл+Ф) в донных 
отложениях, рассчитанное с учетом площа-
дей грунтов разного типа, с 2009 по 2014 г. 
увеличилось почти в 2 раза – от 26,6±7,6 до 
51,3±11,4 мкг/г сухого грунта. Такие концен-
трации соответствуют мезотрофии, а в по-
следние годы они приблизились к значениям 
эвтрофной категории (60–120 мкг/г сухого 
грунта по: Möller, Scharf, 1986). Несмотря на 
возрастание концентраций растительных 
пигментов, содержание Хл+Ф в годовом 
слое донных отложений, пересчитанное на 
условную биомассу водорослей, составляет 
небольшую долю (<1 %) от первичной про-
дукции фитопланктона водохранилища (Си-
гарева, 2012; Sigareva, Timofeeva, 2011, 2014), 
что дает основание считать утилизацию но-
вообразованного органического вещества в 
трофических сетях достаточно полной.
В 2004–2013 гг. средняя за вегетацион-
ный период численность зоопланктона (Nзоо) 
сильно варьировала год от года (табл. 4). Меж-
годовые вариации Nзоо определялись уровнем 
развития микропланктона (Rotifera) и меро-
планктона (велигеры Dreissenidae). Замет-
ный подъем численности коловраток и, соот-
ветственно, пиковой Nзоо зарегистрирован в 
2009–2011 гг. Количество ракообразных было 
наибольшим (>70 тыс. экз/м3) в аномально 
жарком 2010 г. и последующих теплых 2011 и 
2013 гг. Обилие велигеров дрейссенид снизи-
лось в три раза (<6 тыс. экз/м3) после летнего 
замора 2010 г. За период 1956–2009 гг. не вы-
явлено направленных изменений Nзоо водо-
хранилища (Лазарева, 2010). Также не отме-
чено достоверных отличий современной Nзоо 
(105±6 тыс. экз/м3) по сравнению с таковой 
Таблица 3. Содержание хлорофилла с феопигментами (мкг/г сухого грунта) в донных отложениях на 
различных станциях Рыбинского водохранилища в разные годы
Table 3. Concentration of chlorophyll and pheopigments (µg/g dry sediments) in the bottom sediments at various 
sites of the Rybinsk Reservoir in different years
Годы n
Станция
Коприно Молога
Средний 
Двор
Брейтово Наволок Измайлово
1941–2009* 253 44±3 90±4 140±5 77±3 – –
2009 52 81±9 139±9 161±24 83±23 49±18 14±6
2010 53 95±8 123±13 172±33 139±29 20±10 19±11
2011 54 161±14 252±43 268±33 202±9 16±8 12±12
2012 54 134±21 175±23 299±33 246±46 4±1 3±1
2013 60 103±10 204±17 296±16 231±15 28±13 3±1
2014 34 170±19 190±18 231±44 268±20 4±1 4±1
Примечание: * – средние концентрации пигментов в кернах по: (Sigareva et al., 2013), остальные – средние за безледный 
период на станциях в верхнем слое отложений, прочерк – отсутствие данных, n –  число наблюдений.
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(86±14 тыс. экз/м3) до 1976 г. (Лазарева, Соко-
лова, 2013).
В новом веке выявлена тенденция к сме-
щению сроков фенологических событий се-
зонного цикла ракообразных, для некоторых 
(Daphnia galeata Sars) установлен достовер-
ный сдвиг сроков на 1–2 нед. относительно 
1960–1970-х гг. (Лазарева, Соколова, 2013). На-
правленность изменения структуры зооплан-
ктона определялась непропорциональным 
ростом численности копепод (в 1,8 раза) и их 
доли (на 14 %) в сообществе, подобное отме-
чено для западно-европейских озер (Wagner, 
Adrian, 2009). К 2010 г. в три раза увеличилась 
численность крупных (длина тела 0,6–1,8 
мм) фильтраторов Cladocera (роды Bosmina и 
Daphnia). В совокупности с высоким обилием 
циклопоидных копепод это привело к изме-
нению сезонной динамики биомассы сообще-
ства (Взоо), появлению мощного второго лет-
него пика в июле–августе (Lazareva, Sokolova, 
2015). В 1950-х годах, напротив, в середине 
лета наблюдали продолжительную депрес-
сию (<1 г/м3) биомассы зоопланктона (Ры-
бинское водохранилище…, 1972). Средняя за 
май–октябрь Взоо в пелагиали водоема соста-
вила 1,0±0,05 г/м3, многолетние ее вариации 
определялись обилием ракообразных, осо-
бенно кладоцер (табл. 4). Установлена поло-
жительная корреляция (r = 0,70–0,82, p < 0,05) 
биомассы зоопланктона, численности кладо-
цер и копепод с Т воды водохранилища.
Появление придонного дефицита рас-
творенного О2 в период массового развития 
цианобактерий привело к изменению вер-
тикального распределения зоопланктона. 
В дневное время в центре водохранилища 
(О2 >6 мг/л) обычны скопления фильтраторов 
(род Daphnia) в слое 5–6 м над дном водо-
хранилища (75 % численности вида под 1 м2) 
под основной массой водорослей (рис. 4а), 
при обилии D. galeata выше 200 тыс. экз/м2. 
Миграция глубже 5 м в меньшей степени вы-
ражена у циклопоидных копепод. На участ-
ках водоема, где регистрировали снижение 
О2 менее 5 мг/л в слое до 4 м над дном (у дна 
Таблица 4. Средние численность и биомасса крупных таксонов зоопланктона и меропланктона в 
пелагиали Рыбинского водохранилища в 2004–2013 гг. (стандартные станции, n = 483)
Table 4. The average abundance and biomass of major taxa of zooplankton and meroplankton in pelagic zone of 
the Rybinsk Reservoir in 2004‒2013 (standard sites, n = 483)
Год
Численность, тыс. экз/м3 Биомасса, мг/м3
Rot Clad Cop Vel Rot Clad Cop Vel
2004 9±1 10±2 26±3 6±2 16±3 673±112 270±33 6±2
2005 64±23 13±3 35±6 11±3 383±170 430±105 328±69 15±6
2006 51±17 13±2 26±3 34±14 145±44 638±130 227±27 33±15
2007 38±8 9±2 28±3 22±7 98±29 372±91 262±31 24±8
2008 46±12 7±2 25±3 11±3 127±43 323±69 196±28 9±3
2009 80±18 14±3 31±5 13±5 179±34 375±68 255±43 11±4
2010 86±18 26±5 46±6 <2 232±56 652±85 461±52 <2
2011 87±15 25±4 49±5 6±2 235±80 705±98 574±58 7±2
2012 30±8 7±1 17±2 5±1 102±53 342±48 213±31 5±2
2013 64±9 18±3 64±6 2±1 145±47 668±109 602±55 3±1
Среднее 56±8 14±2 35±4 11±3 166±32 518±51 339±48 11±3
Примечание: Rot – Rotifera, Clad – Cladocera, Cop – Copepoda, Vel – Veliger Dreissenidae
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Рис. 4. Вертикальное распределение численности доминантных видов зоопланктона в пелагиали 
Рыбинского водохранилища в норме (а) и в условиях придонного дефицита растворенного кислорода (б). 
1 – Daphnia galeata, 2 – Eudiaptomus gracilis et graciloides, 3 – Mesocyclops leuckarti
Fig. 4. Vertical distribution of abundance of zooplankton dominant species in pelagic zone of the Rybinsk 
Reservoir under normal conditions (a) and dissolved oxygen deficit near bottom (b). 1 – Daphnia galeata, 
2 – Eudiaptomus gracilis et graciloides, 3 – Mesocyclops leuckarti
1,2–3,6 мг/л), отмечен подъем ракообразных 
в верхний 7-метровый горизонт, особенно 
фильтраторов Daphnia (~90 % численности) 
и Eudiaptomus (~80 % численности) (рис. 4б). 
Общее количество дафний (<80 тыс. экз/м2) 
снижалось более чем вдвое. Придонный дефи-
цит О2 приводил к миграции фильтраторов в 
верхний слой воды водохранилища, в котором 
их жизнедеятельность угнетали цианобак-
терии (биомасса 0,5–1,8 г/м3). Формирование 
летнего дефицита растворенного кислорода 
служит важнейшим следствием потепления 
(Лазарева, 2014; Wilhelm, Adrian, 2008), одна-
ко его влияние на вертикальное распределе-
ние и обилие фильтраторов в крупных водо-
хранилищах зарегистрировано впервые.
Обсуждение результатов
Как показали исследования на озерах и 
реках (Трифонова, 1986; Охапкин, 1997), по 
мере увеличения трофии вод наблюдается по-
степенное нарастание числа пиков биомассы 
фитопланктона и замещение весеннего мак-
симума (олиготрофный тип) на летний (эв-
трофный тип). То же самое прослеживалось и 
в многолетнем изменении сезонной динамики 
биомассы фитопланктона Рыбинского водо-
хранилища. Эти изменения были сопряжены 
со сроками (середина 1970-х гг.) начала повы-
шения температуры воды и увеличения коли-
чества осадков (Второй оценочный…, 2014). 
Хотя суммарная биомасса фитопланктона в 
последние десятилетия снижалась, но, как по-
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казали литературные (Литвинов и др., 2014) 
и наши данные, концентрация хлорофилла 
в воде, наоборот, увеличивалась. Такое не-
соответствие может объясняться уменьше-
нием размера клеток фитопланктона, что 
подтверждалось многолетним достоверным 
увеличением соотношения численности и 
биомассы. Увеличение обилия мелкоразмер-
ных видов фитопланктона наблюдалось при 
увеличении трофии озер (Михеева, 1992). 
Поскольку мелкие клетки водорослей более 
фотосинтетически активны (Гутельмахер, 
1986), то это могло способствовать росту 
концентрации хлорофилла и первичной про-
дукции в Рыбинском водохранилище. Уве-
личение количества атмосферных осадков 
с середины 1970-х гг. (Второй оценочный…, 
2014), повышение содержания аллохтонно-
го органического вещества, цветности вод в 
Рыбинском водохранилище (Лазарева, Соко-
лова, 2013; Степанова, 2015) и снижение их 
прозрачности создавали условия для конку-
рентного преимущества жгутиковых форм 
(криптофитовых и золотистых водорослей), 
способных как к автотрофии, так и фаготро-
фии (Корнева, 2015; Korneva, Solovyeva, 2017). 
Миксотрофия обычно развивается в условиях 
слабой биодоступности минеральных пита-
тельных веществ и светового лимитирования. 
При этом дополнительным источником пи-
тания становятся бактерии (Olrik, 1998), что 
обеспечивает более эффективный перенос 
энергии с меньшим отвлечением на детрит-
ный путь (Stewart, Wetzel, 1986). Увеличение 
минерализации в Рыбинском водохранилище 
(Законнова, Литвинов, 2009) способствовало 
проникновению и распространению эврига-
линных аллохтонных видов диатомовых во-
дорослей (Корнева, 2015). Полученные стати-
стические связи между суммарной биомассой 
фитопланктона и цианобактерий с гидрофи-
зическим показателями свидетельствовали 
о четкой сопряженности их многолетнего 
изменения с уровенным и температурным 
режимами водоема, как интегральными по-
казателями климатических изменений. Оби-
лие цианобактерий обычно увеличивается с 
ростом температуры воды и трофии водоемов 
(Paerl, Huisman, 2009). Помимо увеличения 
пропорции цианобактерий и миксотрофных 
видов в биомассе фитопланктона наблюда-
лось снижение числа диазотрофных видов 
(Корнева, 2015). Все это свидетельствует о 
том, что климатические изменения приводят 
к трансформации соотношения функциональ-
ных групп фитопланктона.
Среднее содержание хлорофилла в во-
дной толще водохранилища, отражающее 
уровень трофии водоема (Винберг, 1960 и 
др.), в 2009–2014 гг. представлено величи-
нами, которые характерны для вод умерен-
но эвтрофного (10–15 мкг/л) и эвтрофного 
(15–30 мкг/л) типа. Как и в других водохра-
нилищах Волги (Kopylov et al., 2012), оно 
стало выше, чем в предшествующие перио-
ды. Это увеличение происходит высокими 
темпами, так как ежегодный прирост ΣХл, 
который аппроксимируется уравнением 
y = 4,79x (R2 = 0,91, F = 56,5), вчетверо выше, 
чем в 1969–1984 гг. Параллельно со средне-
сезонной концентрацией ΣХл увеличивает-
ся ее дисперсия (r = 0,88, p = 0,02), что от-
ражает снижение устойчивости системы. В 
сезонной динамике ΣХл его летний макси-
мум (45,6±2,0 мкг/л) увеличился в 1,4 раза 
по сравнению с аналогичным показателем 
1969–1984 гг. (Минеева, 2004) и стал суще-
ственно преобладать над весенним. Выросло 
содержание хлорофилла цианобактерий, что 
особенно наглядно прослеживается в 2013 г. 
Возросшие концентрации и одновершинная 
кривая ΣХл с продолжительным летним 
подъемом служат признаком повышения 
уровня трофии водохранилища.
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В год с аномально жарким летом (2010 г.) 
концентрации пигментов как в воде, так и в 
донных отложениях не достигали самых вы-
соких значений, как можно было бы ожидать. 
Очевидное повышение концентраций произо-
шло в последующие 2011 и 2013 гг. Вероятной 
причиной, ограничивающей развитие расти-
тельных сообществ в 2010 г., можно считать 
продолжительную штилевую погоду (сниже-
ние гидродинамической активности), препят-
ствующую поступлению биогенных элемен-
тов со дна в воду. Ранее предполагалось, что 
в 2010 г. благоприятные условия (в виде на-
копления доступных для водорослей элемен-
тов минерального питания) для повышения 
продукционных показателей только созда-
вались (Сигарева, Тимофеева, 2012; Sigareva, 
Timofeeva, 2014), а их реализация происходи-
ла позднее. Настоящая работа подтверждает 
правильность этого предположения. Кроме 
этого, анализ температурной зависимости по-
зволил выявить диапазон температуры с мак-
симальными концентрациями хлорофилла 
цианобактерий, который составил 20–25 °С 
(Минеева, 2016). При повышении температу-
ры содержание ХлCyan снижается, что, вероят-
но, и объясняет невысокое общее содержание 
хлорофилла в водохранилище летом 2010 г. 
при экстремальном прогреве, не свойственном 
водоемам умеренных широт.
Тесная связь между содержанием пиг-
ментов в воде и донных отложениях отра-
жает взаимодействие новообразования и де-
струкции органического вещества. Тренды 
многолетней динамики хлорофилла в воде 
согласуются с таковыми в отложениях в зо-
нах илонакопления (Сигарева и др., 2016). В 
условиях интенсивного потепления увели-
чение концентрации осадочных пигментов 
свидетельствует о повышении продуктив-
ности экосистемы водохранилища в пределах 
мезотрофного состояния. Однако в дальней-
шем следует ожидать очередное уменьшение 
значений всех трофических показателей, по-
скольку динамике продукционных процессов 
в водохранилище свойственна цикличность. 
Именно цикличность показателей первичной 
продукции, отмечаемая в связи с климатиче-
скими условиями, способствует сохранению 
устойчивого функционирования экосистемы 
водохранилища. Устойчивость экосистемы 
поддерживается сменой видового состава и 
динамикой структуры биологических сооб-
ществ, в частности фито- и зоопланктона.
В озерах увеличение Т воды и продолжи-
тельности вегетационного периода обычно 
сопровождается ростом количества зооплан-
ктона, особенно видов рода Daphnia (Shindler 
et al., 2005), то же отмечено для водохрани-
лищ Волги (Kopylov et al., 2012). В Рыбинском 
водохранилище с 1970-х гг. по 2010 г. более 
чем вдвое возросла численность большинства 
доминантных видов зоопланктона, биомасса 
и продукция за вегетационный период уве-
личились в 1,7 раза по сравнению с периодом 
до потепления (Лазарева, Соколова, 2013; 
Lazareva, Sokolova, 2015). В 2004–2010 гг. уро-
вень суточной продукции сообщества (0,34–
0,52 ккал/м2) был близок к наблюдаемому в эв-
трофных водоемах (Lazareva, Sokolova, 2015), 
тогда как в 1960–1970-х гг. (0,21 ккал/м2) соот-
ветствовал наблюдавшемуся в олиготрофных 
и мезотрофных озерах (Владимирова, 1974). 
В 2004–2013 гг. значения индексов трофности 
по зоопланктону Е и Е/О – (1,3–3,0) на всей 
акватории водохранилища соответствова-
ли уровню эвтрофных вод. В речных плесах 
число индикаторов эвтрофии было выше в 
1,6–1,8 раза, показатели Е и Е/О в 1,3–2 раза, 
а встречаемость коловраток рода Brachionus – 
в 3–6 раз по сравнению с Главным плесом 
водохранилища. В целом, по зоопланктону 
Главный плес менее эвтрофирован (умеренно 
эвтрофный), чем речные, которые можно от-
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нести к эвтрофным, особенно эвтрофированы 
Волжский и Шекснинский. Таким образом, по-
тепление климата способствовало росту оби-
лия и продуктивности зоопланктона, а также 
эвтрофированию экосистемы водохранилища.
Пошаговый регрессионный анализ влия-
ния на характеристики зоопланктона (Взоо, 
численность Cladocera, Copepoda и Rotifera) 
показателей развития фитопланктона (концен-
трация в воде хлорофилла и биомасса циано-
бактерий, диатомовых и зеленых водорослей) 
и Т воды свидетельствовал о том, что в период 
2009–2013 гг. наиболее важными факторами, 
стимулирующими развитие пелагического 
зоопланктона водохранилища, являлись Т 
воды (F = 11–22) и обеспеченность доступ-
ной пищей (зеленые и диатомовые водорос-
ли, F = 6–10). Эти факторы определяли ~40 % 
дисперсии биомассы зоопланктона и ~30 % 
численности основных групп фильтраторов 
(Cladocera, Rotifera). Значимое отрицательное 
влияние на консументов (F = 5–6) оказывало 
массовое развитие цианобактерий (в основном 
роды Aphanizomenon и Microcystis), которое 
определяло 7–9 % изменчивости характери-
стик зоопланктона. Эти водоросли образуют 
крупные колонии (>300 мкм), которые недо-
ступны фильтраторам. Размеры частиц, по-
требляемых фильтраторами зоопланктона, 
составляют 5–30 мкм (Lampert et al., 1986). К 
тому же в большом количестве цианобакте-
рии мешают нормальной работе фильтрую-
щего аппарата ракообразных. При достаточ-
ном содержании в воде растворенного О2 
ракообразные-фильтраторы концентрируют-
ся ниже основной массы водорослей (глубже 
5–7 м) и у дна водоема (рис. 4). В водохрани-
лищах Волги отмечено достоверное сниже-
ние в три раза численности Daphnia galeata 
в скоплениях водорослей (Хл а >40 мкг/л), 
среди которых преобладали цианобактерии 
(Lazareva et al., 2014).
Заключение
В ходе изменения климата, последствия 
которого в Рыбинском водохранилище пре-
жде всего выражались в повышении темпе-
ратуры, минерализации, цветности воды и 
снижении прозрачности, ухудшении кис-
лородного режима, происходило изменение 
таксономической и размерной структуры фи-
топланктона: увеличение в общей биомассе 
пропорции цианобактерий, миксотрофных 
фитофлагеллят, появление и натурализация 
солоновато-водных диатомовых, уменьшение 
размерности клеток, а также изменение хода 
сезонной динамики биомассы: от преоблада-
ния весеннего максимума диатомовых водо-
рослей к доминированию летнего пика циа-
нобактерий.
В 2009–2014 гг. в Рыбинском водохра-
нилище сохранились основные элементы се-
зонной динамики хлорофилла в толще воды, 
наблюдаемые ранее. Однако в сравнении с 
предшествующими данными по содержанию 
хлорофилла цианобактерий наблюдалось 
увеличение периода их вегетации. Кроме 
того, отмечен рост встречаемости высоких 
величин концентраций хлорофилла, типич-
ных для эвтрофных и высокоэвтрофных вод. 
Подъем Хл начался на следующий год после 
аномально высоких температур.
В условиях интенсивного потепления 
климата динамика растительных пигментов 
в донных отложениях сохраняет свойствен-
ную водохранилищу специфичность. Тесная 
связь между содержанием пигментов в план-
ктоне и поверхностном слое илов отражает 
зависимость между пелагической и донной 
подсистемами. Цикличность содержания 
осадочных пигментов, отмечаемая в много-
летнем аспекте, дает основание считать, что 
экосистема водохранилища функционирует 
устойчиво, несмотря на глобальные измене-
ния климата.
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В зоопланктоне выявлено увеличение 
обилия циклопоидных копепод, существен-
ный рост биомассы и продукции, а также сме-
щение сроков фенологических событий сезон-
ного цикла доминантных видов ракообразных 
на 1–2 нед. относительно 1960–1970-х гг. и, 
как следствие, изменение сезонной динамики 
обилия зоопланктона. По показателям зоо-
планктона выявлено усиление эвтрофирова-
ния экосистемы водохранилища. Основными 
факторами, стимулирующими развитие зоо-
планктона, явились Т воды и количество до-
ступной пищи (зеленые и диатомовые водо-
росли). Негативное биотическое воздействие 
на сообщество вызывало массовое развитие 
цианобактерий. После 2010 г. локальный де-
фицит растворенного кислорода у дна водоема 
стал дополнительным фактором, влияющим 
на вертикальное распределение и снижающим 
обилие ракообразных-фильтраторов.
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